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同工酶 ��������� 是指来源相同
、

催

化反应相同而结构不同的酶分子类型
，

它具

有组织
、

发育和种 �品种�间特异性
�

最早

是 由 ������和 � �����。 ����提 出
·

这 一 名

词 〔 ’ 〕 �

大量研究证实同工酶是生物界普遍

存在的现象
，

并且在生理学
、

发育学
、

分类

学
、

病理学和遗传育种学中得到广泛的应

用
�

在马铃薯研究方面
，
������ ������

、

��
������� 和 ��������� ������

、

����一

�������和 ��������������最早应用同工酶

标记进行马铃薯品种鉴别 〔�一〕 �

八十年代

以来同工酶在马铃薯遗传育种方面的应用研

究取得长足进展
�

� 主要研究进展

�
�

� 利用同工酶标记进行马铃薯品种鉴别

品种鉴别一直是育种工作者所关注的一

个基本问题
�

通常品种鉴别主要依据块茎类

型 �如皮色
、

形状和 肉色�
，

另外也可用植

株形态
、

生长习性
、

叶形
、

花色和抗病性等

特征进行品种鉴别
�

但这些形态标记易受环

境影响以及观察时人为因素的干扰
，

所以误

差较大
�

另外
，

采用 田间鉴定所需时间较

长
、

占地多
�

由于同工酶具有多态性
、

共显

性表达
、

无上位性
、

表达不受环境影响的特

点
，

而且许多同工酶可在块茎和幼苗中表

达
，

因此应用同工酶标记可以在早期快速
、

准确地进行马铃薯品种鉴别
�

最早 ������

������
、

�����������和 �������� ������

以块茎蛋白质和酷酶同工酶为标记进行马铃

薯 品 种 鉴 定
�

其 后 �一���� 和 ��������一

������� ������分析� ��种同工酶
，

在所

鉴别的 ��个马铃薯品种中�� 个可被区分出

来 ‘ ” 。

�������和 ���一��������用水平淀

粉凝胶电泳分析了 �� 个同工酶位点
，

并以

此来鉴别 ��个已命名的品种和高世代育种

品系 “ 〕 �

结果表明所有通过有性杂交育成

的品种 �品系�能用它们总的电泳图谱区分

开来
，

而起源于芽变 �������和无性系选择

����� ����������所育成的品种 �品系�与原

来的
一

母系酶谱相同而无法区分
�

早期的研究

者只是根据某种同工酶带是否出现来区别不

同的品种
。

而 ������� 等把每个品种每个

位点的基因型转化为计算机数据
，

用每一个

品种总的 电泳图谱结构建其指纹 ������
�

������
，

这样可通过计算机以指纹为标准进

行马铃薯品种鉴别和分类
。

对铃薯指纹贡献

最大 的位点是 ���一 � �苹果酸脱氢酶�
、
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���一� �磷酸葡萄糖变位酶�
、

���一� �酸

性磷酸酷酶�
、

��
�一� �过氧化物酶�

，

这些

位点每一个至少有 �个等位基因
，

并且频率

大于 ��
。

由于马铃薯是无性繁效
，

杂合和

纯合的基因型都被固定
，

这就扩大了可用来

进行分类的同工酶基因型数目
�

另外由于栽

培马铃薯是四倍体
，

基因剂量效应明显
，

如

一个二聚体酶位点 ���一 �
，

具有 五种基因

型 � 零式两种 ����一 �
’�’�’�‘�和 ���一

������一��
、

单 式 两 种 ����一
’�’�，�

和

���一 一�一���一’�
、

复 式 一 种 ����一

�‘�
�，�����

�

根据酶带染色弧度 �基因剂量效

应�可把这几种基因型区分开来
，

这样进一

步增强了区别马铃薯品种的能力
�

近年来随着 ��� 酶切及扩增技术的发

展
，

采用 豆��� �限制性片段长度多态性
，

������������ �������� ������ �����一

��������� 和 ���� �随机扩 增 多 态 性

���
，

������ ��������� �����������

����技术可更有效地进行品种鉴别
。

特

别是 ���� 和 ���� 可鉴别����工酶分析无

法确定的通过芽变和无性系选择所获得的品

种 �品系�
。

但这些技术要求较多的时间
、

费用和技能
�

需强调的是在利用同工酶作标

记�讨仍应结合形态特征的鉴别
，

二者应互为

补充
。

��� 利用同工酶标记识别体细胞杂种植株

马铃薯的许多野生种具有抗病性基因
，

如抗卷 墓��
‘

病毒 �����
��������、

�和抗晚疫病

����� �������基因
。

但这些野生种 �������才，，�

�����‘抢��
、

�����“ �� ���������
、 ‘

了����“ �

尸��������通常与栽培种有性杂交 部分或完

全不亲和
，

通过原生质休培养和休细胞杂交

可克服这一问题 〔�〕 。

另外还可利用花药培

养或孤雌生筑 ���
��������������诱导的双

单培 休 ������一����和 单 单倍 体�� ������一

�����充服许多二倍休野生种所涉及的倍性操

作问题
。

体细胞杂交所需解决的一个基木问

题是体细胞杂种植株的识别
�

国内外许多研

究者都采用同工酶技术识别体细胞杂种
�

这

一方法快速
、

简便
、

检测所需材料较少
。

由

于同工酶是共显性表达
，

杂种植株表现双亲

的酶谱易于 区别
�

������� ���������� 以

过氧化物酶同工酶 〔 “ 〕 、

���� 和 ��������

������以对过氧化物酶和醋酶同工酶 〔 ，〕 、

��������一等 �������以苹果酸脱氢酶同工

酶为标记进行体细胞杂种识别 〔 ’。 ， �

�
����

等 ������ 以 �种同工酶系统麟酸葡萄搪
变 位 酶 �����

、

磷 酸 葡 萄 糖 异 构
’

酶

�����
、

酷 酶 �����
、

苹 果 酸 脱 氢 酶

�����
、

异柠檬酸脱氢酶 ������识别体

细胞杂种取得了很好的结果 “ ” �

在以同工

酶为标记识别体细胞杂种时
，

应注意有时体

细 胞 变 异 也 能 引 起 同 工 酶 酶 谱 的 变

化 〔 ’�，’��
。

采用几种同工酶系统可排除体细

胞变异引起的误差
�

应用同工酶标记识别体

细胞杂种时还应结合 ��� 含量测定以及杂

种核型的识别
�

��� 利用同工酶标记识别马铃薯双单倍体

�����������

通 过 种 间杂 交 可 低频 率 在 �口��二�

��������� 中诱导出双
一

单倍体 ‘ ’月， 。

而有效

地梁别双单倍休一直是人们努力研究的课

题
�

门 前 通 常 采 ��� ������� 刀�“ ����

��������的三个系 。 ，
一�和 ��� 〔 ’�〕 以及

�����
，

�����
、

������作为诱导者
〔 ’�〕 ，

诱导 ������� ��������� 孤雌生殖产生双单

倍休
。

由 �
几

诱导者具有显性纯合的紫色胚轴

标 记基因 ������� ���������������
、

���

和 一 个显性 胚斑点标 记基 因 ���������

������ ����� ���。 �、

���
，

利用这些标记

基因
，
��把双单倍体同杂种后代识别开来

�

但

实践中发现有时具有绿色胚轴 �应为二倍

休�的植株实际是三倍体或四倍体 〔 ，，� � 另

外胚斑标记常常不易区别
，

它的外表随遗传

背景 而 变 化 〔 ’豹 ，

这 样 导 致 识别错误
�
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�����一�� ��� 和 ������� ������利用同

工酶为标记进行双单倍体的识别取得了很好

的效果 〔 ’�〕 。

作者以 ������� 刀������ �
�

��

为诱导者
，

其同工酶基因型在 ���一�和

���一 �位 点 为 杂 合体 ����一 �，�� 和

���一�’���
�

其中
，

等位基因 ���一�’
为

诱导者 �
�

砂��
��� �

�

�� 所特有
。

如果授粉后

的幼苗带有 ���一�
’
基因

，

可认定其为杂

种植株 ��� 或 ���
，

而非双单倍体
。

另外

多 数 四 倍 体 母 体 不 具 有 等 位 基 因

���一 �
’ ，

因此 ���一 �’ 也是识别双单倍

体的一个有效基因
�

除了以上根据特定等位

基因同工酶的有无识别双单倍体外
，

同工酶

共显性位点的带型和位点内基因剂量效应也

可用来识别双单倍体
。

利用同工酶标记基因

识别双单倍体同根据视觉识别 �利用 � 和

�基因�相 比
，

前者具有简单
、

所需试材少

���� ��鲜样�而且可早期进行鉴别的优

点
�

由于马铃薯存在大量白然发生的等位基

因 〔�� ，

使用同工酶标记可提高识别效率
。

��� 马铃薯同工酶位点的连锁关 系和基因

定位

基因的连锁关系及其在染色体上的定位

对于马铃薯遗传育种研究有十分重要 的意

义
�

由于同工酶具有其显性表达的特点
，

比

形态标记易识别
�

如果能确定它们之间的连

锁关系和在染色体上的位置
，

可利用这些同

工酶标记来研究许多遗传
、

育种和进化问

题
�

通过基因定位确立靠近着丝点的同工酶

位点
，

可以利用这些位点进行半四分体分析

���������������������
，

����〔���来确定 ��

卵形成机制 〔�，〕 和减数分裂突变体的特征

�例如 � ���� ���
，
�����突变�〔��， �

在育

种应用上
，

如能确定一个具有许多可识别位

点的二倍体分离群体
，

这样就会在同工酶标

记基 因和重要 的农艺性状间建立连锁关系

���� 帮助下的分 沂育种技术�
，

从而将提

高育种效率
，

也有利 于外源基因的导人
�

如

在番茄上 已确立酸性磷酸酷酶 ���一�倍点

与抗线虫基因
，

过氧化物酶 ���一�位点与

雄性不育基因之间存在连锁关系 〔���
。

在现

代马铃薯育种中提出利用 �� 配子转移杂合

性
，

增加外源基因的导人
，

如果能确立基因

与着丝点之间连锁关系
，

就能够确定真正的

��一�� ��� 后代 〔��， �

上述这些工作都借

助于马铃薯同工酶位点研究资料的累积
�

�������和 ������ �����
，
�����以及

������和 ������ ������对马铃薯同工酶

位点的连锁以及基因一着丝点图距作了较深

人的研究 〔�卜
��， 。

确定了三个同工酶位点

连锁组 ����一 �����一�
、

���一�����一�
、

�一����一�����一��
。

在基因定位方面
，

主

要是利用 ��一�� �����杂交
，

通过 ���

来确定同工酶位点基因一着丝点图距
。

首先

选 择 ��一�� 测 定组合
，
�� 亲本应是零式

�
� ���������

，

如以 ���一�位点为例
，
�� 亲本

应 为 ���一 ��一�一�一�
。

�� 测交系应为杂合体

����一 �
’���

，

并且从细胞遗传学上证明它通

过平行 纺 锤 体 ���� 或融合 纺 锤体机制

���� 来产生 �� 花粉
。

如果位点紧密地与着

丝点连锁 �着丝点和位点间无交换发生�
，

所 有 的 四 倍 体后 代应 是 单 式 ��������’
���一 �’�’一’�’�型

。

如果此位点距着丝点较

远
，

四分体发生单交换
，

重组频率与位点到

着丝点距离呈正 比
，

四倍体后代包括零式

�� �一���
� ，

���一������一�
，

重组后代�
、

复式

�������
，
���一 �’�’�，��

，

重组后代�和单式

��������
，
���一�’��一’�’

，

非重组后代�
，

由于

基因剂虽不卜� �染色强度不同�单式和复式

可 区别 出来
。

基因一着丝点图距 � 了 �复

式 � � �
’

�零 式 � 】� ��� ����为 频 率 �
�

�������等 �����
、

�����以上述方法测定

了 ��个同工酶位点的基因一着丝粒图距
，

为今后的马铃薯遗传育种研究奠定了一定的

基础 〔��，
�，〕 。

��� 利用 同工酶位点为标记的 ��� 确定
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�� 卵形成机制

二倍体马铃薯 �� 配子的发现
，

为人们

利用二倍体种质资源
、

扩大马铃薯栽培种的

遗传背景提供了可能性
�

通过 ��� 产生的

�� 配子可转移大部分杂合性到四倍体中

去 〔�刀 �

�� 花粉发生的细胞学机制较易观

察
，

而 �� 卵形成的机制由于细胞学研究大

抱子发生比较困难而受到限制
�

利用接近着

丝点的染色体标记
，

通过 ��� 可确定 ��

卵形成机制
�

������� 和 ������ ������

确定 ���一�
、

���一�和 ���一�与着丝点非

常接近 仍 〕 �

利用这三个位点为标记
，

通过

��一�� 杂交
，

可确定 �� 卵形成机制
�

其中

�� 亲本为杂合体 �在 ���一�位点为 ���一
�，���

、

�� 亲本为零式 ����一�’�’�’�’�
，

如

果 ��� 发生
，

所有 四 倍体后 代为单式

��脚
一�，�‘�，���� 如果 ��� 发生

，

后代应

有 ���的零式 ����一�
’�’�，�，

�和 ���的

复式伊��一�
’�’�����

，

如果后代表现为三种

形式�零式
、

单式
、

复式�
，

那么 �� 卵形成

的机制为 ��� 和 ��� 共同发生
�

目前所

研究的二倍体家系绝大多数 �� 卵形成机制

为 ��� �，，
，，。 〕 �

��� 利用同工酶为标记的 ��� 确定二倍体

马铃薯联会突变体的特征及重组频率
，

由于发生重组
，

通过 ��� �� 配子并

不能转 移 ����的 杂合性 到 �� 后 代 中
�

������� 和 �������� ������发现了联会突

变基因型�����〔�� 〕 ，

以后陆续发现 ，�� 〔，�〕 ，

��� 〔，’〕 和 ，�� 〔川
�

联会突变基因和平行纺

锤体基因结合可转移 ����的杂合性到四倍

体后代 〔，，〕 。

但在一些作物上发现联会突变

体发生 重组 〔 ��〕 �

利用 同工酶为标 记的

��� 可确定联会突变体及其特征
�

在正常

联会条件 卜
，

如果基因与着丝粒距离较远而

发生重组
、

�� � �� �����杂交后则产生

三种基因型 �单式
、

零式
、

复式�
，

其中零

式和复式为重组后代
。

在联会突变体中
，

如

无重组发生
，

�� � �� 后代应为单式� 如发

生重组
，

后代也包括零式和复式
�

���曲��

和 ������ ������以此方法研究联会突变

体 ��
�

以 �个同工酶位点为标记
、

突变体

重组率平均减少 ��
�

���
，

可转移 ��
�

���

的杂合性到 ��一�� 后代中 〔���
�

� 展 望

综上所述
，

同工酶在马铃薯遗传育种上

的应用已取得丰硕的成果
�

但还有许多工作

需进一步开展
�

在基因定位方面
，

需研究更

多的同工酶位点
，

构建完整的同工酶基因图

谱
�

在育种应用上探索同工酶位点与重要经

济性状的连锁关系以提高育种效率
�

而在国

内
，

同工酶在马铃薯遗传育种上的应用还未

普遍开展
，

首先应利用同工酶标记对国内现

育成的品种进行鉴定和分类
，

了解其变异程

度
，

指导今后的育种实践
�

还可开展双单倍

体的鉴定及 �� 卵形成机制等基础研究工

作
，

推动国内马铃薯科研工作的发展
�
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